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摘要 
溶解有机物碳（Dissolved organic carbon，DOC）库是海洋中最大的有机碳
储藏库，在海洋碳循环中占重要地位。D 型氨基酸（D-amino acids，D-AAs）是
海洋 DOC 库的重要组成。然而 D-AAs 的生物可利用性以及微型生物代谢 D-AAs
的机制尚不明确，而 D-AAs 生物可利用性及其代谢机制的研究对认知海洋环境
中 D-AAs 的来源和去向至关重要。本论文以海洋细菌和奇古菌为研究对象，对
D-AAs 的生物可利用性及利用机制展开了调查研究，主要研究内容及结论如下： 
1、D-AAs 生物可利用性的生态调查。以南海为研究海域，将自然海水涂布
于以 19 种 D-AAs 为碳氮源的平板上，分析了海洋细菌对 D-AAs 的利用特性。
结果发现：（1）66.7%的 D-AAs 平板上未长出菌落，暗示 D-AAs 难以被海洋细
菌利用，具有一定的生物惰性。（2）D-AAs利用菌主要分布于Gammaproteobacteria
纲、Actinobacteria 纲、Alphaproteobacteria 纲、Bacilli 纲和 Flavobacteria 纲，其
中 Gammaproteobacteria 纲的菌株达 72%；（3）南海远海表层海水中的细菌对
D-AAs 表现出较高的利用能力。 
2、奇古菌 Nitrosopumilus maritimus SCM1 的 D-AAs 利用特性的研究。以
D-AAs 为碳源培养奇古菌 N. maritimus SCM1，分析了 D-AAs 对 N. maritimus 
SCM1 生长及代谢的影响。研究发现，有 10 种 D-AAs（D-Met、D-Asp、D-Trp、
D-Glu、D-Val、D-Pro、D-Ile、D-Phe、D-Leu 和 D-Asn）对 N. maritimus SCM1
的生长有促进作用，另外 9 种 D-AAs（D-Ser、D-His、D-Cys、D-Gln、D-Lys、
D-Ala、D-Arg、D-Tyr 和 D-Thr）对 N. maritimus SCM1 的生长有抑制作用。部分
D-AAs 被分解时脱离的 NH3可参与 N. maritimus SCM1 的氨氧化过程，为其生长
提供氮源和能源。 
3、D-AAs 代谢机制的研究。从深海交替单胞菌 Alteromonas DSM17117 和
奇古菌 N. maritimus SCM1 中克隆了氨基酸消旋酶基因，并利用大肠杆菌表达体
系进行了体外表达。对其生物活性和底物特异性的研究中发现，A. macleodii 
DSM17117 的丙氨酸消旋酶（AlaR）具有高度底物特异性和生物活性，天冬氨酸
消旋酶（AspR）和天冬氨酸/谷氨酸/海因消旋酶（AGHR）具有相似的生物特性，
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对 Asn 和 Gln 具有反应活性；N. maritimus SCM1 的谷氨酸消旋酶（GluR）在大
肠杆菌表达体系可进行表达，但未检测出其生物活性。 
 
关键词：D 型氨基酸；细菌；奇古菌；生物可利用性；氨基酸消旋酶
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Abstract 
Marine dissolved organic carbon (DOC) pool is the largest of marine organic 
carbon storage pool, which is the fundamental part of marine carbon cycles. D-amino 
acids (D-AAs) is the major constituent of marine DOC pool. However, the 
bioavailability and the microbial metabolism mechanism of D-AAs are not clear yet, 
and the study on bioavailability and metabolic mechanism of D-AAs is related to 
cognize the source and fate of D-AAs in marine environment. This dissertation 
investigated and studied utilization and metabolic mechanism of D-AAs of marine 
bacteria and Thaumarchaeota. The main experiments and results can be concluded as 
the following: 
1. Ecological survery on bioavailability of D-AAs in South China Sea. The 
natural seawater was coated on 19 kinds of D-AAs plates that D-AAs were used as 
carbon and nitrogen sources, and the utilization of D-AAs by marine bacteria were 
analyzed. The results showed that: (1) No colony growed on the 66.7% of plates that 
D-AAs were used as sole carbon and nitrogen source, suggesting that D-AAs were 
difficult to use by marine bacteria. (2) D-AAs-utilizing isolates were classified as 
Gammaproteobacteria, Actinobacteria, Alphaproteobacteria, Bacilli and Flavobacteria, 
and the majority (72%) of them are Gammaproteobacteria. (3) Bacteria in the pelagic 
surface waters of South China Sea showed higher capabilities to utilize D-AAs. 
2. Study on utilization of D-AAs by Thaumarchaeota Nitrosopumilus maritimus 
SCM1. The culture experiment of Thaumarchaeota N. maritimus SCM1 in which 
D-AAs were used as sole carbon source suggested that: 10 out of the 19 tested D-AAs 
(D-Met, D-Asp, D-Trp, D-Glu, D-Val, D-Pro, D-Ile, D-Phe, D-Leu and D-Asn) could 
promote the growth of N. maritimus SCM1. The other 9 tested D-AAs (D-Ser, D-His, 
D-Cys, D-Gln, D-Lys, D-Ala, D-Arg, D-Tyr and D-Thr) could inhibite the growth of 
N. maritimus SCM1. The NH3 coming from partial D-AAs degrading could be 
involved in the ammonia-oxidizing process of N. maritimus SCM1 and serve as 
nitrogen and energy source for N. maritimus SCM1 growth. 
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3. Preliminary study on metabolic mechanism of D-AAs. The amino acid 
racemase genes were cloned from Alteromonas macleodii DSM17117 and N. 
maritimus SCM1, and expressed in vitro using Escherichia coli (E.coli) expression 
system. The study on biological activity and substrate specificity of the racemases 
found that: the alanine  racemase (AlaR) of A. macleodii DSM17117 showed a high 
substrate specificity with Ala; the aspartate racemase (AspR) and Asp/Glu/hydantoin 
racemase (AGHR) of A. macleodii DSM17117 showed similar biological 
characteristics and both of them showed biological activity to asparagine and 
glutamine. The glutamate racemase (GluR) of N. maritimus SCM1 expressed 
successfully in the E.coli expression system, but biological activity of GluR didn't be 
detected. 
 
Key words: D-amino acids; Bacteria; Thaumarchaeota; Bioavailability; Amino acid 
racemase 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
第 1 章 绪论 
1 
 
第 1章 绪论 
1.1 海洋碳循环与海洋溶解有机碳 
海洋碳循环是海洋中碳的吸收、输送和排放过程，主要包括二氧化碳（Carbon 
dioxide，CO2）的海-气通量交换过程、流通过程、生物过程和化学过程。浮游植
物、光合自养微型生物和化能自养微型生物将大气中的 CO2 转化为有机碳，有
机碳又被异养过程返还为 CO2，完成一个循环。由自养过程产生的有机碳是海洋
碳循环的起点。 
海洋中的有机碳主要由颗粒有机碳（Particulate organic carbon，POC）和溶
解有机碳（Dissolved organic carbon，DOC）构成，超过 90%以 DOC 的形式存在，
其中惰性溶解有机碳（Recalcitrant dissolved organic carbon，RDOC）是海洋中最
大的有机碳储库，占 DOC 的 95%以上，约 662 PgC，相当于 POC 碳储量的 200
倍，与大气中的碳储量相当[1, 2]。DOC 依据分子量大小的不同可分为高分子量
（High molecular weight，HMW，如蛋白质、核酸、多糖、长链脂肪酸等）和低
分子量（Light molecular weight，LMW，如氨基酸、维生素、寡糖、短链脂肪酸
等）两类[3]；依据其生物可利用性又可分为活性溶解有机碳（Labile dissolved 
organic carbon，LDOC）、半活性溶解有机碳（Semilabile dissolved organic carbon，
SLDOC）和 RDOC[4]。海洋中 LDOC 的浓度通常为纳摩尔级，周转时间只有几
分钟到几天；SLDOC 可在表层海水存留数月至数年；而 RDOC 可长期储存在海
水中，周转周期以千年尺度计[2, 5]，可将大气中的无机碳长期封存在海洋中，是
地球碳汇的重要途径。 
海洋中的绝大部分 LDOC 在真光层产生，其主要来源有：浮游植物释放的
胞外产物、浮游动物摄食过程中产生的碎片和排泄物、病毒裂解宿主释放的产物、
颗粒物的溶解以及其他细菌释放出的 DOC[6]。LDOC 的降解主要有两个途径：
生物途径（异养微型生物的摄食和利用）[7]和非生物途径（光降解作用等）[3]。  
在海洋真光层中，一部分 LDOC 会通过浮游生物的呼吸作用和异养微型生
物的分解作用转化为 CO2而重新回到大气中，一部分吸附至为 POC 通过“生物
泵（Biological pump，BP）”作用被输送到海底。由有机物生产、消耗、传递、
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沉降和分解等一系列生物学过程构成的碳从海水表层向深层的转移称之为生物
泵[8]。在海水处于垂直稳定状态下，碳要实现从海水表层向深层的垂直转移需完
成两个步骤：（a）从溶解态转化为颗粒态；（b）沉降。初级生产者在真光层将
CO2固定并以 POC 的形式向深海传输。POC 上附着了大量的异养细菌，其丰度
是周围海水的 102-104倍[9]。在 POC 向下垂直输送过程中，其附着的细菌分泌的
胞外酶会降解 POC，随后产生 DOC 并释放到周围海水中，该过程是支持深海微
型生物生产的主要物质来源。有机物在沉降的过程中大部分被再矿化成 CO2。 
此外，LDOC 还可通过“微型生物碳泵（Microbial carbon pump，MCP）”过
程转化为 RDOC。与基于沉降方式的 BP 不同，MCP 基于微型生物的生态过程
并不依赖于沉降的物理过程[10, 11]。在 MCP 理论框架中，RDOC 的产生途径主要
有：微型生物在增殖代谢过程中细胞的直接分泌；微型生物被捕食或病毒裂解后
释放出的细胞壁和细胞表面大分子物质；胞外酶降解 POC 等。微型生物的不断
代谢作用可不断将 LDOC 转化为 RDOC，并逐渐积累形成巨大的 RDOC 碳库，
就象抽水泵把水从“低水位”（低浓度）的LDOC和SLDOC碳库抽到“高水位”
（高浓度）的 RDOC 碳库，故称之为“微型生物碳泵”（图 1-1）[11]。Jiao 等在
MCP 理论框架中指出在溶解有机碳的循环过程中，微型生物承担了主要驱动作
用，是海洋中 RDOC 库的主要贡献者，直观地揭示了微型生物在固碳和储碳过
程中扮演的角色[11]。与 BP 相比，MCP 不受沉降与再悬浮等物理搬运过程的影
响，可以发生在任何水层，其储碳能力更强，同时改变了有机物的化学组成。 
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图1-1 海洋生物泵、微生物碳泵与碳循环[11] 
Fig. 1-1 Biological pump, microbial carbon pump and carbon cycling  
in the ocean[11] 
 
1.2 海洋有机物——D型氨基酸的研究进展 
1.2.1 D型氨基酸的简介 
除甘氨酸外，自然界常见的 19 种氨基酸均含有 α-碳，具有两种立体异构体：
L 型和 D 型。D 型氨基酸（D-amino acids，D-AAs）在 20 世纪 70 年代首次被研
究者在人体中发现，但到 80 年代后期才广泛开展相关研究。研究表明，D-AAs
不是构成蛋白质的基本结构单元，在自然环境中的丰度也远不及 L 型氨基酸
（L-amino acids，L-AAs）。近年来研究发现 D-AAs 也普遍存在于各种生态环境
中，如土壤、湖泊、河口以及海洋等，以及许多生物体结构（如植物、动物、微
生物）也都含有 D-AAs，具有重要的生理功能。表 1-1 概括了大部分海洋生物体
中发现的 D-AAs 及相关功能[12-15]。D-AAs 是细菌结构的重要组成和合成基础，
例如细胞壁肽聚糖骨架[16-18]、磷壁酸和聚-γ-谷氨酸荚膜等，因此解释了细菌群落
富含 D-AAs[19]的原因。最近研究发现细菌普遍分泌 D-AAs 到环境中，这些 D-AAs
作为信号物质调节细菌的生长和代谢，而一些 D-AAs 能够在特定的环境下引起
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生物膜的解体[20]。由此可见 D-AAs 不仅作为细菌细胞壁的组分，并能作为信号
分子调节生物膜的聚合效应，从而影响细菌的生存模式。 
                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                                            
表 1-1 部分海洋生物体中发现的 D-AAs 及相关功能[12-15] 
Table. 1-1 D-AAs in marine living organisms and their function[12-15] 
D 型氨基酸 有机体 类型 生理功能 
D-Ala, D-Asp 浮游植物 游离 未知 
D-Ala, D-Glu 细菌 肽 肽聚糖 
D-Thr, D-Ser 细菌 肽 肽聚糖 
D-Asp, D-Trp 细菌 肽 抗生素 
D-Cys, D-Leu 细菌 肽 抗生素 
D-Val, D-Orn 细菌 肽 抗生素 
D-Glu 细菌 肽 聚-γ-谷氨酸荚膜 
D-Ala, D-Asp 真菌 化合物 色素 
D-Ala 海洋无脊椎动物 游离 渗透调节 
D-Ala, D-Asp, D-Ser 海洋双壳动物 游离 渗透调节 
D-Ala 虾 游离 渗透调节 
D-Asp, D-Lys, D-Leu 超嗜热古菌 游离 未知 
 
1.2.2 海洋环境中的 D型氨基酸 
D-AAs 是已知海洋溶解有机质的重要组成成分，海水中的 D-AAs 来源有两
种主要途径：内源产生和外源输入。内源途径主要是指某些海洋生物过程，如细
菌、部分藻类、真菌、甲壳动物以及双壳类软体动物的代谢过程中可分泌一定量
的 D-AAs[21, 22]，细菌死亡过程（病毒裂解、原生动物捕食以及菌体凋亡后的自
溶作用等）也可释放一定量的 D-AAs 到周围水体中[23]。外源途径是指河流、大
气和海洋沉积物的输入。通过植物、动物、微生物、人工合成的杀虫剂等进入土
壤中的 D-AAs，在雨水冲刷下可进入河流最终注入海洋[24]。海洋降水中存在较
高浓度的氨基酸，它们增加了海洋表层的可利用性氮源，这些氨基酸中含有少量
的 D-AAs[25]。海洋沉积物中埋藏的 D-AAs 可能来自海洋自生源和陆源输入，在
沉积物扰动的过程中[26]，沉积物可向海水中输入一定量的 D-AAs。 
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